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Характерною ознакою папоротей є чергування поколінь, що забезпечує незалежний роз-
виток нестатевого спорофіта і статевого гаметофіта. Процеси росту і розвитку гаметофіта і 
спорофіта у папоротей, як і у представників інших таксонів, контролюються багатоком-
понентною гормональною системою [1]. Фітогормони — низькомолекулярні органічні спо-
луки координують генетично визначений ріст і розвиток рослин, а також безперервну ін-
теграцію екологічних сигналів. Як правило, вони діють у низьких концентраціях, а місце дії 
цих сполук часто відокремлено від місця їхнього синтезу. Транспортування на короткі та 
великі відстані в рослині створює необхідні морфогенетичні градієнти для кожного гормо-
ну в окремих тканинах та органах [2].
Доведено, що екзогенні фітогормони впливають на морфогенез, розвиток та статевий 
поліморфізм гаметофітів. Зокрема, високі концентрації гіберелової кислоти (ГК3) приг-
нічували ріст проталія Lygodium japonicum (Thunb.) Sw. [3], тоді як низькі не впливали на 
його розвиток або сприяли розтягуванню клітин [4]. ГК3 індукувала поділ та збільшення 
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Фітогормональна регуляція розвитку гаметофіта 
Dryopteris filix-mas (L.) Schott в культурі in vitro
Досліджено вплив екзогенних фітогормонів цитокінінової природи: кінетину, зеатину, 6-бензиламінопурину, 
N6-2-ізопентеніладеніну на морфологію і особливості росту гаметофіта папороті Dryopteris filix-mas (L.) 
Schott в культурі in vitro. Встановлено, що всі досліджені цитокініни в концентрації 10–5 М затримували ріст 
гаметофіта, спричиняли деформацію і зменшення розмірів талому, пригнічували розвиток статевих струк-
тур та ріст спорофіта. Зменшення концентрації гормонів до 10–8 М стимулювало розвиток гаметофіта, 
індукувало поділ клітин, особливо в апікальній зоні, через що відбувалася деформація таломів, активувало 
утворення ризоїдів, впливало на формування антеридіїв та архегоніїв і затримувало розвиток спорофіта.
Ключові слова: Dryopteris filix-mas, гаметофіт, проталій, талом, цитокініни, кінетин, зеатин, 6-бензил-
амінопурин, N6-2-ізопентеніладенін.
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розмірів клітин апікальної та антеридіальної зон проталія Anemia phyllitidis (L.) Sw. [5]. Під 
впливом жасмонової кислоти відбувався перехід гаметофітів Platycerium bifurcalum (Cav.) 
C. Chr. від нитчастої до лопаткоподібної форми, збільшувалася кількість ризоїдів, активу-
вався поділ клітин [6]. Показано, що синтетичні ауксини спричиняли подовження клітин та 
індукували розвиток нитчастого талому гаметофітів, тоді як у комбінації з абсцизовою кис-
лотою цей вплив нівелювався, внаслідок чого розвивалися пластинчасті таломи [4].
Переважна більшість папоротей — рівноспорові рослини. Проте в природних популя-
ціях та лабораторних умовах у рівноспорових папоротей спостерігався розвиток чолові чих 
і жіночих гаметофітів та поява безстатевих індивідів [1]. З’ясовано, що ключову роль у фор-
муванні статевого поліморфізму папоротей відіграють гібереліни та гібереліноподібний 
гормон антеридіоген [1]. Екзогенна обробка гіберелінами в більшості випадків активувала 
утворення антеридіїв та сповільнювала розвиток архегоніїв. Екзогенні ж ауксини в культурі 
in vitro індукували апогамний розвиток спорофітів із стерильних гаметофітів [7].
Цитокініни (ЦТК) використовують для регуляції росту під час мікроклонального роз-
множення, культивування та вкорінення спорофітів у культурі in vitro [1, 8]. ЦТК контро-
люють поділ клітин, стимулюють утворення та активність меристем пагонів, формують 
атрагуючу здатність тканин, затримують процес старіння листків, інгібують ріст та галу-
ження кореня, беруть участь у регуляції процесу проростання насіння, формуванні відпо-
віді на стресові впливи тощо [2, 9]. Показано, що екзогенні ЦТК пригнічували розвиток га-
метофітів, спричиняли зменшення розмірів або численні розростання і деформації серце-
подібного талому, впливали на утворення статевих клітин [10, 11]. Встановлено, що ЦТК 
індукували фотоморфогенез вирощених без освітлення гаметофітів, впливали на швидкість 
росту, поділ, розтягування та диференціацію клітин [12]. Визначено, що бензиламінопурин 
(БАП) інгібував розвиток гаметофіта Polystichum aculeatum (L.) Roth. в культурі in vitro [13]. 
Водночас роль ЦТК у регуляції морфогенезу та реалізації статевого диморфізму гаметофі-
тів у культурі in vitro залишається малодослідженою.
Тому мета нашого дослідження полягала у вивченні впливу фітогормонів цитокінінової 
природи на морфологію і особливості розвитку гаметофіта Dryopteris filix-mas (L.) Schott в 
культурі in vitro для з’ясування можливостей подальшого використання екзогенних цито-
кінінів для керування цими процесами.
Матеріали і методи. Об’єктом дослідження були гаметофіти папороті щитника чолові-
чого (Dryopteris filix-mas (L.) Schott, родина Dryopteridaceae). Папороть зростала на експо-
зиційній ділянці спорових рослин Ботанічного саду ім. акад. О.В. Фоміна (Київ). Спори 
збирали з кінця червня до середини липня. Спори стерилізували і пророщували за методом 
[13]. Спостереження проводили відповідно до стадій розвитку гаметофіта, які визначали за 
двома термінами: від появи перших екземплярів до максимальної кількості екземплярів. 
Екзогенні фітогормони з групи цитокінінів кінетин, зеатин, 6-бензиламінопурин (БАП), 
N6-2-ізопентеніладенін (іП) вносили в живильне середовище Кнопа безпосередньо перед 
посівом спор у концентраціях 10−5, 10−6, 10−7, 10−8 М. За контроль слугувало середовище 
Кнопа без додавання фітогормонів.
Морфологію гаметофітів досліджували за допомогою світлового мікроскопа Carl Zeiss 
Primo Star (Німеччина). Розміри талому гаметофіта визначали за програмою AxioVision 
Rel. 4.8. Усі досліди виконували в трьох біологічних і аналітичних повторах.
98 ISSN 1025-6415. Dopov. Nac. akad. nauk Ukr. 2018. № 11
К.О. Романенко, Л.М. Бабенко, О.В. Вашека, П.О. Романенко, І.В.Косаківська
Рис. 1. Вплив цитокінінів на розвиток лопаткоподібного проталія D. filix-mas: а — контроль; б — іП (10−5 М); 
в — БАП (10−5 М); г — зеатин (10−5 М); д — кінетин (10−5 М); е — зеатин (10−6 М); є — БАП (10−6 М); ж — 
кінетин (10−6 М); з — іП (10−6 М); и — зеатин (10−7 М); і — кінетин (10−7 М); ї — іП (10−7 М); й — БАП (10−7 М); 
к — іП (10−8 М); л — зеатин (10−8 М); м — кінетин (10−8 М); н — БАП (10−8 М). Масштаб — 100 мкм
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Рис. 2. Вплив цитокінінів на розвиток серцеподібного талому D. filix-mas: а — контроль; б — іП (10−5 М); 
в — зеатин (10−5 М); г — БАП (10−5 М); д — кінетин (10−5 М); е — іП (10−6 М); є — зеатин (10−6 М); 
ж — кінетин (10−6 М); з — БАП (10−6 М); и — іП (10−7 М); і — зеатин (10−7 М); ї — кінетин (10−7 М); 
й — БАП (10−7 М); к — іП (10−8 М); л — зеатин (10−8 М); м — кінетин (10−8 М); н — БАП (10−8 М). Мас-
штаб — 100 мм
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Результати і їх обговорення. Проростання спор і формування протонеми у D. filix-mas 
відбувалось за Vittaria-типом. Розвиток проталія проходив за Aspidium-типом, що прита-
манний папоротеподібним з родини Dryopteridaceae [14]. Розвиток гаметофіта досліджу-
вався на стадіях лопаткоподібного проталія та серцеподібного талому.
Стадія лопаткоподібного проталія. Як видно з рис. 1, а, контрольні зразки формували 
асиметричний проталій. Талом складався з 20—45 клітин, були наявні від одного до чоти-
рьох ризоїдів, проте найчастіше їхня кількість сягала двох.
Екзогенні іП, БАП та зеатин у концентрації 10−5 М блокували формування нормальної 
протонеми (див. рис. 1, б, в, г). Найвиразнішим виявився вплив іП: протонеми складалися з 
3—12 клітин, переважно з бічним галуженням від першої проталіальної клітини, ризоїди не 
розвивалися, були наявні лише їхні зачатки на 2—3 проталіальних клітинах (див. рис. 1, б). 
Під впливом БАП та зеатину протонеми набували ниткоподібної форми, складалися з 10—
25 клітин, а протонеми лопаткоподібної форми з бічними відгалуженнями спостерігалися 
зрідка. В значній кількості формувалися невеликі ризоїди (див. рис. 1, в, г). Кінетин активу-
вав розвиток ризоїдів і спричиняв зменшення кількості клітин у проталії, через що “лопат-
ка” виглядала більш компактною (див. рис. 1, д).
Екзогенний зеатин в концентрації 10−6 М викликав значне розростання проталія в ши-
рину (див. рис. 1, е), тоді як БАП, кінетин та іП у цій концентрації істотно не впливали на 
морфогенез гаметофіта (див. рис. 1, є, ж, з). Під впливом усіх екзогенних цитокінінів від-
бувався активний розвиток ризоїдів, які були коротші за контрольні, але переважали кіль-
кісно (див. рис. 1, е—з).
Екзогенні зеатин та кінетин у концентрації 10−7 М на відміну від іП та БАП прискорю-
вали розростання “лопатки” проталія за рахунок активації ініціальної клітини (див. рис. 1, 
и, і), яка знаходилася в центральній частині верхівки проталія. Зеатин, кінетин та БАП у 
концентрації 10−7 М стимулювали розвиток і ріст ризоїдів (див. рис. 1, и, і, й), тоді як іП 
затримував їх ріст (див. рис. 1, ї).
Усі екзогенні цитокініни в концентрації 10−8 М активували поділ ініціальної клітини на 
верхівці лопаткоподібного проталія, за рахунок чого переважна більшість проталіїв була 
сформована з більшої кількості клітин (див. рис. 1, к—н). Під дією іП у концентрації 10−8 М 
відбувалося формування серцеподібного талому і утворення виїмки (див. рис. 1, к), вод-
ночас нерідко спостерігали й деформацію проталіальної “лопатки”. Зеатин у найменшій 
концентрації виявив сильну стимулювальну дію, що спричинило розростання проталіаль-
ної пластинки серцеподібної форми, утворення виїмки та початок формування двовимі-
рної меристеми (див. рис. 1, л). Усі цитокініни в концентрації 10−8 М активували ріст і роз-
виток ризоїдів, найефективнішими виявилися БАП та зеатин.
Стадія серцеподібного талому. Контрольні зразки мали форму серцеподібної пластин-
ки із симетричними крилами (рис. 2, а). Зазвичай гаметофіти D. filix-mas двостатеві: на їх-
ньому таломі розвиваються антеридії і архегонії. В контролі архегоніальна подушка добре 
сформована, на ній починали розвиватися перші архегонії. Поодинокі антеридії розташо-
вані по краю талому.
Екзогенний іП у концентрації 10−5 М блокував розвиток нормальної проталіальної 
пластинки. Спостерігалося сильне розгалуження талому внаслідок стимуляції гормоном 
множинного апікального домінування з утворенням багатьох ініціальних клітин, після по-
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ділу яких утворювалися множинні бічні проліферації, що формували галузисту протонему 
(див. рис. 2, б). Зеатин у концентрації 10−5 М сприяв розростанню проталіальної пластинки, 
через що серцеподібний талом був сильно деформованим (див. рис. 2, в). При цьому від-
бувалося формування виїмки і багатоклітинної меристеми, проте розвиток архегоніальної 
подушки пригнічувався. Екзогенні 10−5 М кінетин та БАП також викликали деформацію 
серцеподібного талому: проталіальні пластинки набували лопаткоподібної форми з ледь по-
мітною виїмкою або зі значними бічними розростаннями (див. рис. 2, г, д). Статеві струк-
тури (архегонії та антеридії) під дією 10−5 М усіх досліджених цитокінінів не формувалися. 
У гаметофітів у всіх варіантах, за винятком досліду з іП, були розвинуті ризоїди.
У зразках із концентрацією іП 10−6 М серцеподібна форма талому відсутня, гаметофіти, 
як правило, сильно витягнуті, лопаткоподібної або стрічкоподібної форми з численними 
бічними розростаннями (див. рис. 2, е). Під дією 10−6 М зеатину, кінетину та БАП гамето фі-
ти були подібними до контрольних (див. рис. 2, а, є—з). Переважала серцеподібна форма 
талому. Під впливом 10−6 М зеатину і кінетину спостерігалися також поодинокі деформо ва ні 
гаметофіти з бічними відгалуженнями (див. рис. 2, є, ж), а під дією БАП — витягнуті лопат-
коподібні чи стрічкоподібні з бічними розростаннями (див. рис. 2, з). Під впливом 10−6 М 
БАП та іП формувалися поодинокі антеридії. Кінетин у концентрації 10−6 М не сприяв фор-
муванню чоловічих і жіночих статевих структур на поверхні талому, тоді як зеатин стиму-
лював утворення поодиноких архегоніїв виключно у сформованих серцеподібних таломах.
У досліді з екзогенним іП у концентрації 10−7 М серцеподібна форма талому гаметофі-
тів не утворювалася, переважали сильно витягнуті лопаткоподібні таломи, часто розширені 
на верхівці; зустрічалися таломи деформованої форми з ниткоподібними розгалуженими 
відростками (див. рис. 2, и). У досліді з 10−7 М зеатином спостерігали серцеподібну форму 
талому з сильним розростанням в основі (див. рис. 2, і). У разі впливу 10−7 М кінетину та 
БАП серцеподібна форма талому була подібною до контролю (див. рис. 2, а), але часто з 
рваним краєм (див. рис. 2, ї, й), однак нерідко в обох дослідах зустрічалися й витягнуті ло-
паткоподібні таломи. У дослідах з 10−7 М іП активний розвиток антеридіїв відбувався на 
поверхні стрічкоподібного талому та бічних ниткоподібних відростках (рис. 3). Розвиток 
архегоніїв не ідентифікований. На видовжених таломах гаметофітів у дослідах з 10−7 М БАП 
відмічені поодинокі антеридії, тоді як на серцеподібних й лопаткоподібних таломах архего-
нії не виявлені.
Внаслідок дії 10−8 М іП розвивалися таломи сильно видовженої лопаткоподібної або 
серцеподібної форми (див. рис. 2, к). Гаметофіти з видовженою серцеподібною формою та-
лому мали добре розвинену виїмку та архегоніальну подушку, на якій розвивалися архего-
нії, тоді як на видовженій частині талому ближче до основи активно формувалися антеридії. 
Гаметофіти під дією 10−8 М зеатину, кінетину та БАП були подібними до контрольних, по-
одиноко спостерігалися серцеподібні гаметофіти з нерівним краєм (див. рис. 2, л—н). Ак-
тивний розвиток архегоніїв й повільний антеридіїв відмічений у дослідах із використанням 
зеатину та кінетину (10−8 М), тоді як БАП у найменшій концентрації сприяв активному 
утворенню тільки антеридіїв.
Наші дослідження показали, що високі концентрації цитокінінів інгібують розвиток га-
метофітів D. filix-mas, сприяють утворенню деформованих таломів, пригнічують форму ван-
ня статевих структур. Водночас низькі концентрації цитокінінів переважно пришвидшують 
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розвиток гаметофітів, що виявляється в ранньому формуванні серцеподібного талому, але 
залежно від ізоформи гормону по-різному впливають на характер деформації та статеву ди-
ференціацію. Встановлено, що екзогенні цитокініни активують розвиток і ріст ризоїдів, 
причому ступінь стимулювання збільшується залежно від концентрації гормонів у живиль-
ному середовищі. У попередньому дослідженні нами було проаналізовано вплив БАП на 
проростання спор та морфогенез гаметофіта Polystichum aculeatum [13]. Виявилося, що 
високі концентрації БAП істотно гальмують проростання спор та сповільнюють розвиток 
гаметофіта папороті на стадії протонеми за рахунок зняття апікального домінування. За 
даними інших дослідників, ефект БАП у концентраціях 0,01; 0,1; 1,0 мг/л на проростання 
спор деревовидної папороті Alsophila odonelliana (Alston) Lehnert в культурі in vitro був 
слабо вираженим [10]. Значне зменшення розмірів проталія гаметофітів Ceratopteris richardii 
Brongn., пригнічення процесів формування серцеподібного талому та утворення гаметангіїв 
у Blechnum spicant (L.) Sm. були виявлені після екзогенної обробки гаметофітів БАП у мі-
кро-, нано- і субнаномолярній концентраціях [8, 12]. Зі збільшенням концентрації кінетину 
(10−8, 10−5, 10−3 М) розміри серцеподібного талому гаметофіта Osmunda regalis L. зменшу-
валися і відбувалася деформація виїмки між його крилами [11]. Водночас БАП, кінетин 
та іП індукували фотоморфогенез гаметофітів C. richardii, вирощених без освітлення [12]. 
У концентраціях 10−8, 10−9, 10−12 М кожний з цих фітогормонів змінював швидкість по-
ділу клітин, сприяв подовженню та диференціації клітин, індукував перехід від нитчасто-
го до проталіального росту, який виникає під дією світла, активував утворення виїмки в 
апікальній зоні меристеми та ризоїдів у її нижній зоні [12]. Показано, що під час вирощу-
вання гаметофіта A. odonelliana в культурі in vitro БАП, незалежно від його концентрації, 
впливав на утворення ниткоподібних гаметофітів та сприяв формуванню розгалуженого 
талому на стадії лопаткоподібного проталія, а в подальшому індукував утворення числен-
них поліферацій талому [10]. Відомо, що БАП та іП індукують розвиток численних пазуш-
них пагонів рослин [15]. А у випадку із гаметофітами папоротей ці гормони активують мно-
жинне апікальне домінування меристеми талому.
Результати наших досліджень та аналіз літературних джерел свідчать про те, що екзо-
генні цитокініни у високих концентраціях спричиняють затримку росту гаметофітів, де-
формацію таломів та зменшення їхніх розмірів, інгібування розвитку статевих структур. 
Рис. 3. Розвиток антеридіїв під дією ізопентеніладеніну в концентрації 10–7 М на поверхні стрічкопо-
дібного талому (а) та ниткоподібних відростках (б) талому D. filix-mas. Масштаб — 200 мкм 
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Зменшення концентрації фітогормонів цитокінінової природи сприяє розвиткові гамето-
фітів, індукує поділ клітин, особливо апікальної зони, що спричиняє появу таломів дефор-
мованої форми, активує утворення ризоїдів, проте по-різному впливає на формування ан-
теридіїв та архегоніїв.
Таким чином, уперше досліджено вплив різних концентрацій екзогенних фітогормонів 
цитокінінової природи: зеатину, кінетину, бензиламінопурину та ізопентеніладеніну на мор-
фогенез гаметофіта папороті D. filix-mas на стадіях лопаткоподібного проталія та серцепо-
дібного талому культурі in vitro. Під дією високих концентрацій цитокінінів сповільнював-
ся розвиток протонеми, утворювалися серцеподібні таломи деформованої форми, повністю 
пригнічувався розвиток статевих структур. Низькі концентрації цитокінінів сприяли збіль-
шенню кількості клітин проталія і залежно від ізоформи гормону по-різному впливали на 
деформації серцеподібного талому та статеву диференціацію. Встановлено, що екзогенні 
цитокініни активують розвиток і ріст ризоїдів, причому ступінь стимулювання збільшу-
ється залежно від концентрації гормонів у живильному середовищі. Серед використаних 
цитокінінів екзогенний іП в усіх концентраціях найінтенсивніше впливав на морфогенез 
гаметофіта на всіх стадіях розвитку: у найвищій концентрації блокував розвиток протоне-
ми, у найнижчій — розвиток серцеподібного талому. Зеатин у найменших концентраціях 
стимулював розвиток гаметофітів, мінімізував появу деформацій талому, активував ріст і 
розвиток численних ризоїдів, пришвидшував появу статевих структур.
Публікація містить результати досліджень, проведених у рамках наукової роботи № ІІІ-
71-14.431 “Гормональний контроль росту та розвитку спорових рослин (різної таксономічної 
належності)”, державний реєстраційний номер 0114U002034.
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ФИТОГОРМОНАЛЬНАЯ РЕГУЛЯЦИЯ РАЗВИТИЯ ГАМЕТОФИТА 
DRYOPTERIS FILIX-MAS (L.) SCHOTT В КУЛЬТУРЕ IN VITRO
Исследовано влияние экзогенных фитогормонов цитокининовой природы: кинетина, зеатина, 6-бензил-
аминопурина, N6-2-изопентениладенина на морфологию и особенности роста гаметофита Dryopteris fi-
lix-mas (L.) Schott в культуре in vitro. Установлено, что в концентрации 10−5 М все исследованные 
цитокинины задерживали рост гаметофита, вызывали деформацию и уменьшение размеров таллома, 
подавляли развитие половых структур и рост спорофита. Уменьшение концентрации гормонов до 10−8 М 
сти му ли ровало развитие гаметофита, индуцировало деление клеток, особенно в апикальной зоне, вслед ст-
вие чего происходила деформация таломов, активировало образование ризоидов, влияло на формирование 
анте ридиев и архегониев и задерживало развитие спорофита.
Ключевые слова: Dryopteris filix-mas, гаметофит, споры, проталий, талом, цитокинины, кинетин, зеатин, 
6-бензиламинопурин, N 6-2-изопентениладенин.
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PHYTOHORMONAL REGULATION OF THE DEVELOPMENT 
OF DRYOPTERIS FILIX-MAS (L.) SCHOTT GAMETOPHYTE IN VITRO CULTURE
Effects of exogenous cytokinin phytohormones such as kinetin, zeatin, 6-benzylaminopurine, and N6-2-iso-
pentenyladenine on the gametophyte morphology and growth features of Dryopteris filix-mas (L.) Schott in vitro 
culture have been studied. It is established that, at the concentration of 10−5 М, all studied cytokinins inhibit the 
gametophyte growth, cause deformations and changes in the thallus size, and suppress the development of re-
productive structures and sporophyte growth. Reduction of the hormone concentration to 10−8 М stimulates 
the gametophyte development, induces cell divisions, particularly in the apical zone, due to which some of thalli 
are deformed, promotes the production of rhizoids, affects the formation of antheridia and archegonia, and slows 
the sporophyte development.
Keywords: Dryopteris filix-mas, gametophyte, spores, prothallium, thallus, cytokinins, kinetin, zeatin, 6-benzylami-
nopurine, N 6-2-isopentenyladenine.
